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Die Paarungsrufe einheimischer Ranidae
(Anura, Amphibia) ')
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Einleitung

Durch neuere Untersuchungen sind die Paarungsrufe vieler einheimi-
scher Froschlurche bereits gut bekannt. 1966 ermittelte ich den Grundauf-
bau der Paarungsrufe von 7 Arten, die zu den Discoglossidae, Pelobatidae.
Bufonidae und Hylidae gehoren. Bald zeigte sich auch, daf mehrere Para-
meter der Paarungsrufe sich unter dem EinfluB der Temperatur und der
TiergroBe dndern. Diese Beobachtung fiihrte zu einer Reihe von Arbeiten,
die darauf abzielten, die Variabilitdt der Paarungsrufe in Abhéngigkeit
von diesen beiden EinfluBgréBen zu ermitteln. Umfassende Ergebnisse lie-
gen nunmehr fiir den Laubfrosch (Schneider 1967), die Rot- und Gelbbauch-
unke (Lorcher 1969), die Geburtshelferkrote (Heinzmann 1970), die Kreuz-
und Wechselkréte (Lorcher und Schneider, in Druck) und die zwei Disco-
glossus-Arten (Weber, in Druck) vor.

Das Wissen iiber die Paarungsrufe der Vertreter der Familie Ranidae
ist dagegen noch sehr lickenhaft. Lediglich der Paarungsruf des Wasser-
frosches ist analysiert und der Einfluf der Temperatur und TiergroBe be-
kannt (Wahl 1969). Einige Angaben iiber den Paarungsruf des Springfro-
sches machten kiirzlich Geisselmann, Flindt und Hemmer (1971). 1969 be-
schaftigte sich auch Giinther mit den Paarungsrufen des Wasser-, See-,
Moor- und Grasfrosches. Der Autor macht jedoch keine Angaben iiber den
Paarungsruf des Springfrosches, den Frequenzaufbau der Rufe der unter-
suchten Arten und gibt nur fiir den Grasfrosch an, bei welcher Temperatur
die Aufnahme gemacht wurde. Die vorliegende Untersuchung soll daher
unser Wissen iiber den Aufbau der Paarungsrufe der einheimischen Rani-
dae erweitern.

Material und Methode

Die Paarungsrufe wurden mit einem NAGRA III und einem Beyer Mikrophon
M 101 N bei einer Bandgeschwindigkeit von 19 cm/s auf Tonband aufgenommen.
Die Oszillogramme fertigte ich mit einem Tektronix-Oszillographen 502 A und einer
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Recordine-Kamera, die Sonagramme mit einem Kay Electric Sonagraphen 7029 A
an. Die Paarungsrufe des Gras-, Moor- und Springfrosches nahm ich im Freiland auf,
die Rufe des Seefrosches wurden im Labor aufgenommen.

Die Paarungsrufe

Rana dalmatina Bonaparte — Springfrosch

Aufnahmen bei Graz (Osterreich) am 7. April 1971 zwischen 14 und 16 Uhr. Was-
sertemperatur 18° C, Lufttemperatur 20° C.

Die Springfrésche suchen wahrend der Fortpflanzungszeit kleine, pflan-
zenreiche Tiimpel auf und bleiben nur wenige Tage dort. Die Mannchen
zeigen in den Gewdéssern nur geringe Ruf- und Bewegungsaktivitdt. Sie
rufen vornehmlich tagsiiber, wenn die Wassertemperatur infolge der Son-
neneinstrahlung hoch ist. Die untere Rufschwelle liegt bei 12—13°C
Wassertemperatur.

Springfrosche geben ihre Paarungsrufe stets als Rufserien ab (Abb. 1 a).
Die Rufe sind durch Intervalle klar voneinander abgesetzt. Zu Beginn einer
Serie sind sie leise. Ihre Lautstirke nimmt bei den nachfolgenden Rufen
bis zu einem Maximalwert zu, der gewohnlich bis zum Ende einer Serie
beibehalten wird. Zwischen die Rufserien schalten die Springfrésche zu-
meist Pausen von mehreren Minuten ein. Nicht selten tauchen die Frosche
wahrend einer Rufserie unter Wasser und rufen dort weiter.

Jeder Ruf besteht aus Impulsen. Im Verlauf eines Rufes nimmt ihre Am-
plitude zuerst langsam, dann sehr schnell zu. Die Impulse mit der groften
Amplitude befinden sich daher stets am Ende eines Rufes. Im Anfangsteil
der Rufe sind die Impulse meist deutlich voneinander getrennt. Am Ruf-
ende dauern sie lidnger, so daB sie unmittelbar aneinander anschlieBen. Die
Zahl der Impulse pro Ruf liegt bei der Mehrzahl der Rufe zwischen 10
und 15. Da die {iberwiegende Zahl der Serien Rufe dieses Aufbaus enthalt.
nenne ich sie normale Rufe. Tab. 1 enthalt die Ergebnisse der ausgewerte-

Tabelle 1: Die aus den Rufserien ermittelten MeBdaten

Zahl | Mittlere | |  Mittlere | Mittlere
Tierart der Ruf- Dauer der Rufe/Serie Rufdauer Intervall-
serien Serien (ms) | (ms) dauer (ms) |
|
Rana i
dalmatina 8 2292 +438 126%2,6 257+ 29 21,9+ 23 |
Rana a.
arvalis 9 30431741 11,6x3,5 90,4t12,5 186,6 +49,6
Rana r. ridi-
bunda 19° C 7 826 +255 57%1,3 69,4t 8,7 82,4+t17,9
Rana ridi-

bunda 26° C 7 640+ 147 6,6+1,4 62,4+12,2 37,6% 57
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Abb. 1a—b. R. dalmatina: Rufserie aus 13 normalen Rufen (@) und besonders
langer Ruf aus einer anderen Serie des gleichen Tieres (b). Zeitmarke 50 Hz.

ten Serien. Neben solchen Rufserien mit normalen Rufen geben Springfro-
sche auch andere ab, bei denen die Rufe sehr verschiedenartig sind. Beson-
ders lange Rufe mit klarer Gliederung in Impulse und andere, die einen
harmonischen Anteil mit hohen Frequenzen enthalten, der deshalb pfiffar-
tig klingt, und normale Rufe sind am Aufbau solcher Serien beteiligt. In
anderen Rufserien sind die Rufe sehr lang, da sie etwa doppelt soviele
Impulse enthalten wie die normalen Rufe. Die Amplitude der Impulse
steigt ganz allméhlich an, und fast immer ist nur der letzte Impuls sehr
laut (Abb.1b). Wie Abb.2a zeigt, entfillt die Schallenergie auf den Be-

reich von 300—500 Hz.

Bei der Beschreibung des Springfrosch-Paarungsrufes sprechen Geisselmann,
Flindt und Hemmer (1971) von Rufen und Ruffolgen, aber auch von Einzelrufen
und von Lauten als Einheiten der Ruffolgen. Diese verschiedenen, nicht konsequent
angewandten Termini gestatten keinen Vergleich mit den vorliegenden Ergeb-

nissen.
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Abb. 2a—d. Freguenzspektrogramme von Rufen des Springfrosches (a), Moor-
frosches (b), Grasfrosches (c) und Seefrosches (d).
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Rana arvalis arvalis Nilsson — Moorfrosch

Aufnahmen bei Delle (Frankreich) am 7. April 1965 zwischen 24 und 1 Uhr. Was-
sertemperatur 8° C, Lufttemperatur 9° C.

Moorfrosche halten sich beim Rufen in der flachen Uferregion kleiner,
sumpfiger Gewasser auf. In unmittelbarer Nahe (bis 1 m) klingen die Paa-
rungsrufe wie ein Bellen, aus groBerer Entfernung (10—15m) sind sie Ge-
rduschen tduschend &hnlich, die beim Entweichen von Luft aus einer unter
Wasser gehaltenen Flasche entstehen, wie das Neubaur (1949) treffend be-
schrieben hat.

Die Moorfrosche geben ihre Paarungsrufe als Rufserien ab. (Abb. 3). Die
Rufe bestehen aus zwei gut unterscheidbaren Anteilen: Der erste Ab-
schnitt ist aus 5—12 Impulsen aufgebaut, deren Amplitude von Impuls zu
Impuls ansteigt, insgesamt aber nur eine mafBige Hohe erreicht. Unmittel-
bar an das Ende des ersten Abschnittes schlieBt der zweite an, der etwa
die Lange des ersten hat, stets lauter als dieser und auffdllig amplituden-
moduliert ist. Er enth&dlt harmonische Anteile, die im Frequenzspektro-
gramm gut wahrnehmbar sind. Der iiberwiegende Teil der Schallenergie
richtet sich auch bei den Rufen dieser Art auf den Frequenzbereich von
300—500 Hz (Abb. 2 b). Die Resultate der Messungen sind in Tab. 1 aufge-
fithrt.

Abb. 3. Rufserie eines Moorfrosches. Zeitmarke 50 Hz. Auf den drittletzten Ruf
folgt eine Stérung, ausgeldst durch ein Gerdusch.

Rana temporaria temporaria L. — Grasfrosch

Aufnahmen bei Tubingen im Maiarz und April 1965—1969 zu verschiedenen
Tageszeiten. Wassertemperaturen zwischen 4 und 14,5° C, Lufttemperaturen zwi-
schen 4 und 22° C,
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Die Grasfrosche laichen alljahrlich sehr zeitig; bereits Anfang Marz sind
sie in den Gewassern. Dort halten sie sich unmittelbar am Ufer auf oder
auch an anderen Stellen mit reichem Pflanzenwuchs und schwimmen wdh-
rend des Rufens zumeist umher. Zum Laichen versammeln sich die Par-
chen haufig an einer besonders flachen Stelle, wo sich das Wasser starker
erwarmt. Infolge der frithen Fortpflanzungsperiode ist die Wassertempera-
tur der Laichgewdsser in den meisten Jahren gering. Die untere Ruf-
schwelle liegt bei den Grasfroschen sehr niedrig. Ich horte Grasfrosche bei
einer Wassertemperatur von 4°C rufen. Damit haben die Grasfrésche
die niedrigste untere Rufschwelle der einheimischen Froschlurche.

Die registrierten Rufe haben eine Dauer von 450—2280 ms. Die Paa-
rungsrufe sind aus Impulsen aufgebaut, die zwischen 18,8 und 24,0 ms dau-
ern (Abb. 4). Jeder Ruf beginnt mit sehr leisen Impulsen, deren Amplitude
sich nur wenig iiber die Grundlinie erhebt. Bei den nachfolgenden Impul-
sen nimmt die Amplitude fortlaufend zu und erreicht einen Maximalwert.
der erst bei den letzten Impulsen wieder abnimmt. Der Paarungsruf des
Grasfrosches ist nicht sehr lautstark und klingt wie ein leises Murren. Da
die Intervalle zwischen den Impulsen verhdltnismaBig lang sind, sind die
Impulse deutlich voneinander abgesetzt und deshalb auch mit dem Ohr
gut wahrzunehmen.

Abb. 4. Paarungsruf eines Grasfrosches. Wassertemperatur 13° C. Zeitmarke 50 Hz.

Im Verlauf der Jahre, wéhrend der ich die Beobachtungen machte,
herrschten unterschiedliche und z. T. fir die Jahreszeit iiberraschend hohe
Wassertemperaturen. Daher ist es moglich, den EinfluBl der Wassertempe-
ratur auf den Paarungsruf des Grasfrosches zu ermitteln.

Unter dem EinfluB steigender Wassertemperatur ist eine auffdllige Ab-
nahme der Rufdauer geméaB einem linearen Modell festzustellen (Abb. 5).
Die mittlere Dauer der Impulse dndert sich im gepriiften Temperaturbereich
nicht (Abb. 6), dagegen zeigen die Intervalle bei steigender Wassertempe-
ratur eine auffillige Verkiirzung (Abb. 7), der sich eine lineare Regression
zugrunde legen laBt. Besser angepaBt ist zwar ein Modell, das sich auf
eine Gleichung dritten Grades stiitzt (y = 11,53 + 12,52x — 1,82x® +
0,07x%), doch liegt diese leicht s-férmige Kurve ganz im Vertrauensbereich
der linearen Regressionslinie. Sehr wahrscheinlich hat die Linearitdtssto-
rung ihre Ursache im Fehlen von Daten bei 5 und 10—12° C und ist daher
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Tabelle 2: Rana t. temporaria: Die Ergebnisse der statistischen Berechnungen

| .
Variable (y) 1 n ‘ Regressionsgleichung Regf;:sfilé)lrllg(g—el{est)
A
Rufdauer ‘ 150 Y = 1427,29—53,89x 32,07+ ++
Dauer der }
Impulse 152 _— — _—
A
Intervalle 134 Y = 48,03— 2,23 x 139,98+ ++

sicherlich zu vernachlédssigen. Die Ergebnisse der statistischen Berechnun-
gen enthdlt Tab. 2. Zur Berechnung der Impuls- und Intervalldauer maB ich
den 11. bis 15. Impuls und die entsprechenden Intervalle der registrierten
Rufe aus und bildete einen Mittelwert. Das Frequenzspektrum der Rufe
ist sehr breit (Abb. 2 ¢) mit dem Schwergewicht bei 300-500 Hz.

Rana ridibunda ridibunda Pallas — Seefrosch?)

Aufnahmen im Labor bei Wassertemperaturen von 19 und 26° C.

Seefrésche geben ihre Paarungsrufe ebenfalls als Rufserien ab (Abb. 8).
Die Zahl der Rufe pro Serie ist nicht hoch, doch wiederholen die Frosche
diese bei hoher Rufaktivitit in rascher Folge. Innerhalb einer Serie sind
die Rufe bereits zu Beginn recht laut. Ihre Intensitat steigert sich rasch
auf den Maximalwert und bleibt gewohnlich bis zum Ende auf anndhernd
gleicher Hohe.

Auch die Rufe zeigen einen typischen Verlauf der Amplitude. Sie steigt
im Anfangsteil sehr regelméBig an und erreicht etwa in der Mitte der Rufe
den hoéchsten Wert. Der Abfall in der zweiten Hélfte erfolgt rasch und
stets recht unregelmaBig. Die sieben bei 19° C registrierten Rufserien
haben eine mittlere Dauer von 826 ms und bestehen aus 4—7 Rufen. Die
sieben bei 26° C abgegebenen Rufserien bauen sich aus 5—9 Rufen auf,
dauern allerdings nur 640 ms im Mittel. Dieser auffallende Unterschied der

Abb. 8. Rufserie eines Seefrosches.

1) Die Tonbandaufnahmen stellte mir freundlicherweise Herr Dr. Klaus Lércher,
Padagogische Hochschule Weingarten, zur Verfligung, wofir ich herzlich danke.
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mittleren Dauer der bei 19° und 26° C abgegebenen Rufserien weist dar-
auf hin, daB auch beim Seefrosch ein Einflu der Wassertemperatur auf
den Paarungsruf gegeben ist und zu einer Verkiirzung fithrt, wenn die
Wassertemperatur ansteigt. Tab. 1 gibt Aufschluf {iber die ermittelten
MeBdaten.

Das Frequenzspektrum weist im Vergleich zu dem der anderen Arten
deutlich Unterschiede auf (Abb.2d). Ein groBer Teil der Schallenergie
konzentriert sich zwar auch auf den Bereich von 300-500 Hz, doch sind
auch harmonische Anteile vorhanden.

Diskussion

Aus dem Vergleich der Paarungsrufe der heimischen Raniden unter Ein-
schluBl des von Wahl (1969) untersuchten Wasserfrosches lassen sich eini-
ge bemerkenswerte Resultate ableiten. Moor-, Spring-, Wasser- und See-
frosche geben ihre Paarungsrufe als Rufserien ab, die bei den ersten drei
Arten lang, bei den Seefrdoschen relativ kurz sind. Moorfrésche schalten
zwischen die Rufe einer Serie recht lange Intervalle ein, so dafl die Folge
verhéltnism&Big langsam ist. Bei den Serien der Spring- und Seefrésche
sind sie merklich kiirzer, und vollig unbedeutend sind sie bei den Rufseri-
en der Wasserfrosche, ja vielfach fehlen sie dort ganz, so daf die Serien
sehr einheitliche akustische Signale bilden (Wahl 1969, Abb. 6).

Die Paarungsrufe der Grasfrésche unterscheiden sich erheblich von de-
nen der genannten Arten. Sie bestehen aus kurzen, in gleichférmiger Folge
abgegebenen Knallimpulsen, die durch Intervalle voneinander abgsetzt
sind. Die Intervalle sind so lang, daB das menschliche Ohr jeden Impuls
gut wahrnimmt, andererseits ist die Impulsfrequenz so hoch, daB das
menschliche Gehoér solche Impulsfolgen auch als zusammenh&ngende Si-
gnale (Rufe) registriert.

Wie die Oszillogramme und Sonagramme zeigen, sind die Paarungsrufe
des Spring- und Moorfrosches einander sehr dhnlich. Da bei den Rufen
des Springfrosches die Schallenergie fast vollstdndig auf den Bereich von
300-500 Hz entfdllt, klingen sie sehr tief und einférmig. Die in den Rufen
der Moorfrésche enthaltenen héheren Frequenzen sind deutlich wahr-
nehmbar und bewirken vornehmlich den fiir uns wahrnehmbaren Unter-
schied zu den Rufen der Springfrésche. Auch bei den Paarungsrufen des
Gras- und Seefrosches ist der Frequenzbereich von 300-500 Hz mit viel
Energie besetzt, beim Wasserfrosch der Bereich zwischen 1 000 und 2 000
Hz (Wahl 1969).

Steigt die Wassertemperatur an, verkiirzen sich bei den Rufen der Gras-
frosche die Intervalle zwischen den Impulsen betrachtlich. Bei einem Tem-
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peraturanstieg von 4 auf 14° C gehen sie auf die Halfte zuriick. Wegen
der Linge der Intervalle sind aber trotz der starken Verkilirzung auch bei
hoher Temperatur die Impulse noch deutlich voneinander abgesetzt, so
daB sich bei dieser Froschart iiber die Temperaturspanne von 10° C si-
cher feststellen 1iBt, daB sich die Dauer der Impulse unter dem Einfluf
der Temperatur nicht dndert. Somit arbeitet das bei der Schallerzeugung
schwingende System nach gleichbleibendem Prinzip. Aus dieser Feststel-
lung ergeben sich allgemeinere Schlufifolgerungen iber die Art der Schall-
produktion bei Froschlurchen.

Auch bei anderen Arten sind die Paarungsrufe aus Impulsen aufgebaut,
doch ist die Wiederholungsrate so hoch, daB nicht ohne weiteres ersicht-
lich ist, ob sich die Impulse bei steigender Temperatur verandern oder
nicht. Nach Lércher und Schneider bleibt bei den Paarungsrufen der
Kreuzkrote die Dauer der Impulse von der Wassertemperatur unbeeinfluBt.
Unter deren EinfluB verkiirzen sich nur die Intervalle, die ab 15° C Was-
sertemperatur zunehmend gegen Null gehen, so dab sich die Impulse in-
einander schieben. Bei den Laubfrosch-Paarungsrufen klingen die Impulse
nur bei Temperaturen nahe der unteren Rufschwelle (8—12° C) vollstan-
dig aus, wéhrend sie bei héheren Temperaturen ebenfalls ineinander iiber-
gehen (Schneider 1967, Abb. 10). Die so entstehende Verkiirzung der Im-
pulse ist daher nur sekundar, da sie auf eine Unterbrechung der Aus-
schwingphase zurilickgeht und nicht auf eine starkere Dampfung als Folge
zunehmender Temperatur. Somit 146t sich auch fiir den Paarungsruf der
Kreuzkrote und des Laubfrosches sagen, daB innerhalb des Rufbereiches
Temperaturdnderungen den Schwingungsverlauf des schwingenden Sy-
stems, das die Impulse hervorbringt, nicht &ndern. Diese Aussage laBt sich
allerdings auf den Paarungsruf der Wechselkréte nicht ausdehnen. Bei an-
steigender Temperatur verandern sich sowohl die Impulse als auch die In-
tervalle. Die Impulse stellen bei der Wechselkréte Klange dar.

Nach dem Studium der Stimmbandschwingungen beim Wasserfrosch
nimmt Paulsen (1965, 1970) an, daB sich bei der Phonation die Stimmban-
der mit den verdickten Randern in der Mitte des Kehlkopfes aneinander
legen und die Glottis verschlieBen. Bei bestimmtem Druck der aus den
Lungen zum Mundraum strémenden Luft werden sie aufgesprengt, wo-
durch es zu einer schnell abklingenden Schwingung bei gleichzeitigem
Absinken des Anblasdruckes kommt. Danach wiederholt sich der Vorgang.
Ausgehend von dem beim Wasserfrosch beobachteten Schwingungsverlauf
der Stimmbander 148t sich aufgrund der konstanten Dauer der Impulse bei
den Paarungsrufen von Grasfrosch, Laubfrosch und Kreuzkrote vermuten,
daB die Stimmbinder bei diesen Arten genau so arbeiten wie beim Was-
serfrosch und die Schwingungsphase bei jeder Art konstant ist. Moglicher-
weise ist der Grundvorgang der Phonation bei allen Froschlurchen, deren
Rufe aus Knallimpulsen bestehen, gleich.
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Beim Seefrosch kommen neben dem Paarungsruf noch andere Rufe vor,
die Giinther (1969) ebenfalls als Paarungsrufe bezeichnete. Sie zeigen
gréBte Ubereinstimmung mit Rufen, die Wahl (1969) auch beim Wasser-
frosch nachgewiesen und als Revierrufe 1 und 2 gekennzeichnet hat. Diese
bei See- und Wasserfrosch iibereinstimmend aufgebauten Rufe sprechen
fiir eine nahe Verwandtschaft der beiden Froschlurche. Die Paarungsrufe
sind dagegen sehr verschieden. Dies bedarf der Berlicksichtigung bei der
derzeit im Gang befindlichen lebhaften Diskussion liber die systematische
Stellung des Wasserfrosches.

Die Rufaktivitadt ist bei den Rana-Arten sehr verschieden. See- und Was-
serfrosch haben alljahrlich lange Rufperioden und zeigen wdahrend der
Fortpflanzungszeit hohe Rufaktivitdt. Da die Paarungsrufe sehr laut sind,
stellen sie ein auffélliges Merkmal dieser Froschlurche dar. Bei Moor- und
Grasfrosch ist die akustische Aktivitat geringer, da die Rufperioden kurz
und die Rufe nicht sehr laut sind. Am unauffdalligsten ist das Rufen beim
Springfrosch. Es kommen jeweils nur wenige Tiere fiir wenige Tage zur
Fortpflanzung in die Gewaésser, wo sie ihre iiberaus leisen Paarungsrufe
nur sehr sporadisch abgeben.

Zusammenfassung

Die Paarungsrufe des Spring-, Moor- und Seefrosches bestehen aus Serien von
5—15 Rufen, die aus Impulsen aufgebaut sind. Die Rufe des Spring- und Moor-
frosches sind einander sehr &dhnlich. Die Paarungsrufe des Grasfrosches dauern
zwischen 450 und 2 280 ms und sind besonders durch die niedrige Impulsfrequenz
ausgezeichnet. Zwischen 4 und 14,5° C verkiirzen sich bei steigender Temperatur die
Intervalle zwischen den Impulsen um ca. 50 %o, die Impulse dagegen nicht. Aus der
gleichbleibenden Dauer der Impulse ergeben sich Riickschliisse auf die Arbeitsweise
des Kehlkopfes. Bei den Rufen des Springfrosches ist die Schallenergie auf den
Bereich von 300—500 Hz gerichtet, bei Moor-, Gras- und Seefrosch entfdllt der iiber-
wiegende Teil der Energie auch auf diesen Frequenzbereich, daneben aber noch
auf hohere Frequenzen.

Summary

Each mating call of Rana dalmatina, Rana a. arvalis, and Rana r. ridibunda con-
sists of a series of 5—15 calls made up of pulses. The calls of R. dalmatina and
R. a. arvalis are very similar. The duration of the mating calls of R. t. temporaria
varies between 450 and 2 280 ms and these calls are especially characterized by a
low pulse frequency. Within the temperature range of 4—14.5° C, the duration of
the intervals between the pulses decreases by about 50 % with an increase in
temperature. The pulse duration is not affected by temperature. From this finding,
conclusions as to the mechanism of sound production may be drawn. The mating
calls of R. dalinatina have frequencies from 300—500 Hz. The mating calls of
R. a. arvalis, R. t. temporaria, and R. r. ridibunda have mainly the same frequencies,
but also have higher ones to a varying degree.
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